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本实验从植株中提取总 RNA，经逆转录合成 cDNA 第一条链，再以 cDNA





























There are four pathways that Controlling the flowering time in plants, including 
Photoperiod pathway, Gibberellin pathway, Autonomous pathway and Venalization 
pathway. So far, some reports suggested the possible interaction between different 
signal pathway during flowering evocation. GA regulates a series of growth and 
development processes, as well as flowering time control. In order to further 
investigate the interaction between these pathways, we have cloned genes encoding 
GA receptors, and made overexpression constructs. These genes were transformed 
into Arabidopsis Colombia wild-type, and good transgenic lines with high expression 
level were screened.Our work will provide a basis for studying the Gibberellin 
pathway in flowering time control. 
In this experiment, the total RNA was extracted and the first chain of cDNA was 
synthesized with RT-PCR. GID1 genes were cloned by PCR technology. Then the 
genes were cloned into the entry vector with Gateway cloning system. After 
sequencing of the the proper gene fragment, these genes were cloned into the 
destination expression vector of PK2GW7-HA.Transformation into Colombia 
wild-type plants was done with Agrobacterium, and transgenic lines were screened for 
singe insertion of transgene. Good transgenic lines were obtained after expression 
level was analyzed with Real-time PCR.Those transgenic lines showed a typical 
phenotype with high level GA biosythesis, which suggest GA signal pathway was 
enhanced. 
 




































物也通过调节内源性 GA 生物合成而介导其自身对环境因子的应答[17-22]。 
迄今，在高等植物中鉴定和筛选 GA 信号途径上游的一些组分，以及调节
GA 反应基因的作用因子方面已经取得显著成就。特别是 GA 受体的发现以及生
理功能研究，水稻中 GA 信号转导途径的研究又取得了突破性进展，
Ueguchi-Tanaka 等[2]鉴定出的水稻 GA 受体，对进一步揭示 GA 的信号转导途径
和了解植物激素如何调控植物发育将是一个推动。Masatoshi Nakajima 等 [21]已经
克隆出拟南芥三个 GA 受体。这将使人们对 GA 生理作用具备更加清楚的认识，






















其次，在内质网的膜（ER membrane）上，内根-贝壳杉烯的 C-19 经过内根-
贝壳杉烯氧化酶(KO)和内根-贝壳杉烯酸氧化酶(KAO)作用下，发生羟基化作用，
生成 GA12-醛，它是 GA 的 初产物。GA12-醛可在 13-水解酶作用下转变成
GA53。 
后，在细胞质（Cytoplasm）中，GA12-醛进一步氧化为不同的 GA，这一
阶段主要有 GA20 氧化酶、GA3 氧化酶和 GA2 氧化酶的作用，不同的植物，从
GA12-醛转变成其他 GA 的途径因植物种类而异[24]。GA53 和 GA12 分别在
GA20ox、GA3βh 的作用下，分别形成有生物活性的 GA1 和 GA4。它们在 GA2βh
的作用下，转变为无生物活性的 GA8-分解代谢物和 GA34-分解代谢物[25]。 
 
图 1 高等植物赤霉素生物合成和代谢主要途径[26]  
















    在赤霉素合成反应中，呈现一种奇特的现象：在前质体中，催化各步反应得
酶都是单基因编码，如 CPS，KS，KO 和 KAO。而在细胞质中的各步反应得酶




GGPS(牻牛儿牻牛儿焦磷酸合酶) 是 IPP (异戊烯二磷酸)与 DMAPP（二甲烯
丙焦磷酸酯）合成 GGDP 的限速酶，由多基因家族编码。拟南芥牻牛儿牻牛儿
焦磷酸合酶 (ATGGGPS)至少有 5 个成员，即 ATGGGPS1、ATGGGPS2、
ATGGGPS3、ATGGGPS4 和 ATGGGPS6。Okada 等[28]利用绿色荧光蛋白构建融
合蛋白研究这 6 种蛋白在细胞的定位，发现 GGPS1 和 GGPS3 定位在叶绿体，
参与 GA、类胡萝卜素、ABA 和叶绿素的合成；GGPS2 和 GGPS4 位于内质网膜
和液泡，GGPS6 提供 GPP 给线粒体，参与泛醌侧链的合成。其中 GGPS2、GGPS4




种子萌发过程中，AtKO mRNA 转录水平受到活性 GA 负调控[32]。与老的组织相
比较，ATCPS、ATKS、AtKO 的 mRNA 在幼苗中能积累到很高水平 [33-35]。 
GA20-氧化酶（GA20ox）是 GA 合成过程中关键的限速步骤。从人们克隆
出第一个 GA20ox1，到目前为止，已经发现有五个 GA20ox 家族，即 GA20ox1、
GA20ox2、GA20ox3、GA20ox4、GA20ox5，它们在拟南芥中具有重叠功能，同
时在不同的发育阶段发挥不同作用，目前研究较多是 GA20ox1、GA20ox2、
GA20ox3[36]。而 GA2ox 和 GA3ox 在调控 GA 合成也具有很重要的作用。这些基
因的表达受到活性 GAs 的反馈和前馈调节。当体内活性 GA 水平低时，GA20ox1
和 GA3ox1 转录水平明显升高，而 GA2ox1 的转录水平则下降；相反，当外加活


















是通过调控 GA 合成的酶基因表达，从而改变 GA 合酶的种类、活性及含量来调
控其合成。从已有的研究来看，GA 的合成和代谢调控受内外因素的影响，在转
录和翻译水平上受到调控[43]。 
1.2.2 生物活性 GAS的水平对 GA 生物合成的反馈调节 
目前已有实验证据表明，GA 生物合成受到具有生物活性 GAs 水平的负反馈
调节。如在光照处理前外施 GA1 于黄化豌豆苗顶芽，抑制了光诱导的 GA20-氧
化酶和 GA3β-氧化酶 mRNA 的积累，表明黄化豌豆 GA20-氧化酶和 GA3β-羟化
酶 mRNA 合成受反馈机制控制 [44]。同时也有研究表明，编码 CPS、KS 和 KO
的基因在转录水平上却不受活性 GAs 水平的调节。这些结果说明负反馈调节的
靶点是参与 GA 合成过程 后阶段的 GA20-氧化酶、GA 3β-羟化酶和 GA2-氧
化酶 [45]。从马铃薯中克隆了 3 个编码 GA20-氧化酶的基因，对其表达调节的研
究与上述的结果一致[46]。Marina 等已经发现，GAMT1、GAMT2 在催化形成无
生物活性得甲基化 GA，从而调控植物体内 GA 得含量[47]，以上事实表明，在植
物体内存在着一种保持 GA 水平稳定的机制。综合起来看，活性 GAs 的水平可
能是由合成和代谢协同调节，正负反馈调节可能有助于将活性 GAs 维持在特定
的生理水平。 
1.2.3 光信号对 GA 合成调控 
到目前为止，许多实验结果已经证明光质和光周期可以调节 GA 的生物合成
和代谢[6,8,48]。Toyomasu T 等发现，在红光作用下，生菜 GA3βh1 表达水平升高，
促进活性 GA 的合成[49]。Ivo Rieu 等[36]发现在在拟南芥 ga20ox1 ga20ox2 双突变
体中，光照处理几乎不能促进其发芽。 
另外，人们还发现受不同光质作用，GA 20-氧化酶、GA3β-羟化酶和 GA 2-
氧化酶等基因的表达和翻译水平都改变，在拟南芥种子萌发过程中, 红光能提高
AtGA3ox1 和 AtGA3ox2 的表达, 增加活性 GA1 合成, 进而促进种子萌发 [39,8,45]。

















1.2.4 温度对 GA 生物合成的调节 
温度在种子萌发中起着重要的作用 [50-53]，低温处理可促进种子萌发 [54]。这
种促进作用是通过 GA 来完成的，在拟南芥 ga20ox1 ga20ox2 双突变体中，低温
处理几乎不能促进其发芽，这也说明低温处理可提高 AtGA20ox1、AtGA20ox2、
AtGA3ox1 及 AtGA3ox2 的表达, 进而提高活性 GA 的浓度 [55,36]。 
2 赤霉素信号转导研究进展 
  人们通过应用 GA 不敏感型突变体的研究，已经鉴定了多个 GA 信号转导
途径的中间元件。GA 信号转导的模式也已基本建立，这一模式就是网络型。其
大致传递途径是：植物体内受体感知 GA 信号后, 激活信号传递通道中的各基因
表达, 从而影响植株的形态建成和生长发育。当编码这些信号因子的基因及其所
识别的作用位点发生突变时, 下游基因的表达或者相关蛋白间的相互作用发生
相应的变化, 导致植物对 GA 反应性的改变。近年来, 随着模式植物拟南芥和水
稻基因组的测序的完成及其突变体的大规模筛选, 使得人们对赤霉素信号转导
途径有了更深入的了解。目前已经克隆了多个 GA 信号传递途径中上下游的作
用因子[56-66], 对 GA 介导的 DELLA 蛋白降解的分子机制研究也有一定的突破。
特别是水稻和拟南芥 GA 受体 GID1 的发现和作用机制的研究, 为研究赤霉素信
号传递的分子基础提供了一个全新的视角，也为研究赤霉素信号转导机理奠定了
基础 [2,21]。 
2.1 GA 反应突变体 
对于 GA 信号转导研究，人们主要是从 GA 突变体筛选和鉴定来入手，已经
筛选出许多 GA 信号因子。因此对 GA 反应突变体的鉴定变得尤为重要。糊粉
层中 a-淀粉酶基因的表达受 GA 诱导，是区别不同畸矮突变体的 有用的标记
基因。目前， GA 反应的突变体分为 2 种表型： I. GA 超剂量表型
(“GA”–overdosephenotype)，该表型类似于过量 GAs 处理的野生型植物，即叶深
绿、高茎、多败育； II. GA 非应答性的矮化突变型(GA-unresponsive dwarf 
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